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FONCTIONNEMENT APICAL ET RAMIFICATION 
CHEZ QUELQUES FOUGÈRES 
DU GENRE TRICHOMANES L. (HYMÉNOPHYLLACÉES) 


par R. Hëbant-Mauri 


Résumé : Une étude détaillée des recloisonnements dans la région, apicale montre 
que l’initiale tétraédrique est à l’origine de tous les tissus de la plante adulte. Elle produit, 
de façon rythmique, des segments « vides » et des segments porteurs d’initiations latérales. 

Les initiations latérales ont lieu dans les cellules prismatiques proches de l’apicale 
n’ayant subi qu’une cloison péricline profonde, et caractérisées par un retard dans la seg¬ 
mentation. 

Le système à 3 spires phyllotaxiques est le seul compatible avec le fonctionnement 
d’une cellule à 3 faces de segmentation. La confrontation de ces résultats avec les travaux 
anterieurs nous incite a généraliser ce schéma au fonctionnement apical des Fougères 
leptosporangiées à apicale tétraédrique et à phyllotaxie spiralée. 

Summary : From a précisé study of cell pattern in the apical région of several 
Trichomanes it can bc accurately shown that ail t issues of the aduît plant originale from 
the tetrahedral apical cell. Each segment eut from the apical oeil divides first by a péri- 
clinal wall into an inner procambial ccll and an outer prismatic cell I. The later divides 
by anticlinal divisions. After this, another periclinal wall occurs whîch séparâtes the 
outer prismatic cell II from additional procambial tissues, Prismatic cellll givesrise to 
cortical tissues. 

The tetrahedral apical cell rhythmically produces empty segments and segments 
with latéral initiations. 

Latéral initiations originate in prismatic cell 1 whose divisions hâve been delayed. 
Oblique anticlinal walls replace the usual periclinal and anticlinal walls, isolating leaf 
and bud apical cells. 

The System of 3 phyllotaxie spirals (parastichies) is the only one compatible with 
the funelioning of an apical cell with three cutting faces (in the case of ferns with a héli¬ 
coïdal arrangement of the leaves). 

Broad comparison with work published earlier permits a tentative généralisation of 
this scheme to the apical pattern in leptosporangiates feras. 


La ramification des Trichomanes a été depuis longtemps étudiée sous 
ses aspects morphologiques et anatomiques (voir la revue des travaux 
antérieurs dans Hebant-Mauri, 1972). Par contre, aucune étude détaillée 
du fonctionnement apical de ces Fougères n’a été enlrcprisc jusqu’à présent. 

Ce genre renferme des formes à tige grêle et rampante ainsi que des 
formes à tige épaisse, dressée ou rampante. Chez les premières, le bourgeon 
est en position latérale par rapport à la feuille correspondante. Il est en 
position axillaire chez les formes à tige épaisse. Cette dernière disposition 
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paraît relativement originale chez les Filicales actuelles : ceci nous a égale¬ 
ment incité à étudier les modalités de sa mise en place au cours du fonction¬ 
nement apical. 

MATÉRIEL 

De nombreux échantillons, de provenances variées, ont été étudiés : 

T. radicans Linné: France (Pyrénées occidentales et Bretagne); colI. 
C. Hebant, 1970-1971. (Les observations ont porté sur près de 200 apex, 
prélevés dans ces stations particulièrement riches que sont les puits de 
Bretagne). 

T. giganteum Bory et T. meifolium Bory ex Will. Iles de la Réunion 
(Forêt de Bedour); coll. C. Sauvage, 1972. 

T. crispum Linné, T. pinnatum Hedwig et T. trollii Bergdolt. Guyane 
Française (Saul); coll. R. Oldeman, 1971. 

T. crispiforme Alston, T. cupressoides Desvaux et T. guineense Afzelius 
ex Swartz. Congo Brazzaville (Mayombe): coll. R. Hebant. 1967, 1968, 1969. 

Des échantillons de toutes ces espèces sont déposés à l’herbier de 
l’Institut Botanique de Montpellier, ainsi qu’au Muséum d’Histoire Natu¬ 
relle de Paris. 


MÉTHODES 

Le fixateur le plus largement utilisé est le Crafî (Sass, 1958). Le F. A.A. 
a également été employé parallèlement sur un certain nombre d’échantillons. 

La coloration ayant donné les meilleurs résultats est l’Hématoxyline 
de Regaud. suivie du Vert solide F.C.F. (Fast green F.C.F.) dans l’alcool 
absolu. 

Les inclusions ont été effectuées dans une paraffine à haute tempé¬ 
rature (60 # ) en raison de la dureté du matériel. 


RÉSULTATS 

I. — FONCTIONNEMENT APICAL ET MISE EN PLACE 
DU COMPLEXE LATÉRAL FEU IL LE-BOURGEON 

1. — FONCTIONNEMENT APICAL 

Dans le matériel étudié, l’apex présente toujours une symétrie axiale, 
qu’il s’agisse de formes rampantes (T. radicans et T. giganteum ) ou de 
formes dressées (toutes les autres espèces citées). 

La cellule apicale tétraédrique est située au centre d’un massif de 
cellules prismatiques, entouré par les cellules corticales Sous la cellule 
apicale et l’ensemble des cellules prismatiques, des petites cellules sont à 
l’origine de la protostèle centrale : ce sont les cellules procambiales (PI. 1, 
fig. I, 2 et 3). 
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La cellule apicale, arrivée à son maximum de développement, est 
aussi large que son dernier segment (PI. 1, fig. 1 ; PI. 2, fig. 9). Elle va alors 
se diviser en deux cellules nettement dissymétriques (fig. A) : le nouveau 
segment, de grande taille, et l’apicale, plus petite (PI. 1, fig. 4). Pendant 
le laps de temps qui s’écoule entre deux divisions de l’apicale, les segments 
issus de son fonctionnement se divisent activement (PI. 1, fig. 4; PI. 2, fig. 9). 

— Le segment SI passe de 1 à 3 ou 4 cellules: 

— Le segment S2 passe de 4 à 12 cellules environ; 

— Le segment S3 passe de 12 à une quarantaine de cellules au moins; 

— etc. 

L’émission des segments par l’apicale d’axe s’effectue suivant une 
spire qui sc déroule dans un sens dextre ou senestre selon les apex. 

Le dernier segment émis par la cellule apicale (c’est-à-dire le plus récent) 
subit un premier cloisonnement péricline Cl. pi (PI. 1, fig. 3) : ainsi est 
isolée une partie basale profonde, destinée à constituer du procambium. 
La partie supérieure du segment va d’abord se cloisonner de façon anti- 
cline, pour donner les cellules prismatiques 1 (PI. 1, fig. 1 à 3). (La première 
cloison antidine est radiale. Fig. 6 à 9.) Un deuxième cloisonnement péri¬ 
cline Cl ,p2 profond isole, à l’intérieur de ces cellules, un territoire basal 
également destiné à constituer du procambium (PI. 1, fig. 1 à 3). La partie 
supérieure constitue les cellules prismatiques II. Des cloisonnements péri- 
clines et anticlines affectent enfin les cellules prismatiques 11 : ainsi se consti¬ 
tue la zone corticale (PI. 1, fig. 1 à 3). 

Cette évolution à l’intérieur d’un segment n’est pas synchrone pour 
toutes les cellules : les cellules proximales sont moins recloisonnées que les 
cellules distales (PL 1, fig. 3). Ce phénomène n’empêche pas une dissy¬ 
métrie structurale de l’apex. En effet, les segments SI , S2 et S3, contigus 
à l’apicale, sont à des stades de segmentation très différents. 


2. — INITIATION DE LA FEUILLE 

Les premiers stades de l’initiation foliaire peuvent être facilement 
reconnus sur coupes longitudinales. 

Au sein des cellules dérivées de l’apicale principale et à proximité de 
celle-ci, une cellule prismatique 1 1 est divisée par une première cloison 
anticline oblique Cl.01 (PL 2, fig. 12). Cette cloison isole deux cellules 
dissymétriques (cellules Csl et if2, PL 2, fig. 10). L’ensemble augmente 
de volume sans que la eellule superficielle if2 subisse de nouvelles divisions. 
Au contraire, la cellule Cul ainsi que les cellules environnantes (et tout 
particulièrement celles comprises entre l’initiale ainsi segmentée et l’apicale 
d’axe) vont continuer à se diviser (PL 2 et 3, fig. 11, 12, etc.). 

Dès ce stade, une cellule prismatique 1 représente l’initiale du futur 


1. La cellule prismatique I, dans laquelle a lieu l'individualisai ion de l'apicale de 
feuille, est appelée initiale de feuille. De la même façon, la cellule prismatique I, dans 
laquelle a lieu l’individualisation de l'apicale du bourgeon, est appelée initiale de bourgeon. 
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bourgeon axillaire ib : située entre l’apicale principale et l’initiale de feuille, 
elle est contiguë à cette dernière (PI. 2, fig. 12; PI. 3, fig. 18). L’individua¬ 
lisation de l’apicale du bourgeon est plus tardive que celle de la feuille, 
mais son emplacement est déterminé de manière précoce. 

L’initiale f/2 de l’apicale de feuille va subir un deuxième cloisonne¬ 
ment anticline oblique CL02 (perpendiculaire au premier lorsqu’on l’observe 
en coupe transversale : PI. 3, fig. 13 à 15). Cette cloison individualise l’api¬ 
cale de feuille proprement dite Af( PI. 3). Cette dernière est donc tétraédrique 
à son initiation. Ce stade est caractéristique en coupe transversale. Chez 
T, radicans il a toujours été observé dans la moitié postérieure du 4 e segment 
(PI. 3, fig. 13 à 15). L'initiation du complexe latéral est donc liée à la segmen¬ 
tation de l’apicale d’axe. 

Avant tout fonctionnement de l’apicale de feuille, ses cellules sœurs 
Csl et Cs2 se ressegmentent (PI. 3, fig. 15 à 18). Elles se cloisonnent d’abord 
en profondeur, de façon péricline, pour isoler du procambium. Celui-ci 
est en continuité avec le procambium de l’initiale de feuille, et par son 
intermédiaire, avec celui de la tige. 

Quelques différences ont pu être notées entre les espèces. Elles concer- 



segment SI. Le segment S2 ne montre que 3 cellules, le segment SS en montre 16. L'apex 
est dextre. x 300 ; 5, T. radicans. C.T. ; l'apicale d’axe Aa est plus grosse que dans la 
figure 4, et les segments 52 et S3 sont plus reeloisonnès. Apex dextre. x 300; 6, 7*. crispum, 
C.T. : le segment SI est divisé. Apex dextre. x 300. 


Légende des planches photographiques: C.L. — coupe longitudinale; C.T. = coupe 
transversale; Aa = apicale d’axe; Af = apicale de feuille; Ab - apicale de bourgeon; 
/ = feuille; B — bourgeon; s = segment; Cia — cloison oblique; Clp = cloison péri- 
cline; if — initiale de feuille; ib = initiale de bourgeon; pc — cellule procambialc; Ci = 
cellule sœur; Cplc 1 // = cellules prismatiques; C — cellule corticale; r — ressegmenla- 
lion entre l’apex et le complexe feuille-bourgeon. 

Les schémas qui précèdent les légendes des planches photographiques correspondent 
aux figures de ces planches. 
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nent l’état de l’initiation dans un segment donné, ainsi que fa distance 
de cette initiation à l’apicale d’axe. C’est ainsi que l’initiation paraît plus 
précoce chez T, radicans que chez toutes les autres espèces étudiées (PI. 2, 
fig. 10 et 11). 

La segmentation des apex, facilement décelable en coupc transversale, 
est à peu près superposable chez les différentes espèces (PI. 1 et 2). 

En coupe longitudinale, l’ensemble des cellules prismatiques, de part 
et d’autre de l’apicale, est d’autant plus important que l’apex est plus large 1 . 

Cet élargissement est associé à une légère augmentation du nombre 
de cellules prismatiques I et II, dont les recloisonnements périclines se 
font un peu plus tardivement 2 . 

Plus une espèce à une tige de diamètre important, plus les anneaux 
concentriques de cellules prismatiques I et 11 recouvrent de segments 
(fig. B). 

L’initiation des complexes latéraux a lieu dans les cellules prismatiques 
avant que ne se forme la deuxième cloison péricline. Ils apparaissent donc 
au plus tard sur la bordure interne de l’anneau de cellules prismatiques I. 
D’autre part, on a déjà constaté qu’ils sont toujours situés dans la moitié 
postérieure d’un segment : dans le cas des apex de grande taille, il s’agit 
du segment S3. Chez T. radicam, l’initiation semble avoir lieu dans le 
segment S2 (PI. 2, fig. 12 et fig. B). 

Un retard dans ta segmentation des initiales latérales, par rapport aux 
cellules qui les entourent, a été constaté. Ce phénomène est amplifié chez 



1. Exemple : 


I radicans (fig. 1) 
(fig. 3) 

T. crispum 
T. meifolium 
T. gigantcum 


Diamètre D, ametre <j e panneau de ce u es prismatiques I 

de la stele à 300(4 —---—— -- 

sous l’apex Diamètre de 1 anneau de cellules prismatiques II 

18ÔJI ' 75(4 /90(i 

220(t 80(4/127(4 

300 à 350(4 environ 100(4/155(4 

600 à 700(4 100 à 115(4/170 à 200(4 


2. Ce caractère est spécifique, Les variai ions de taille intraspécifiques observées, 
parfois très importantes, s'accompagnent d'une simple augmentai ion de taille de toutes 
les cellules (fig. 1 et 3, chez T. radicans). 
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les espèces de grande taille, en raison de l’apparition tardive des cloisons 
périclines dans les cellules prismatiques I et II. Ainsi, avons-nous pu 
observer une initiation à une cloison oblique seulement dans un jeune 
segment S5 (PI. 2, fig. Il) et des initiations à 2 cloisons obliques dans les 
segments S5 et S6. 

Remarques importantes 

a) Dès les tout premiers stades de l’initiation foliaire, la cellule initiale 
du bourgeon axillaire est en place, contiguë à la cellule initiale de feuille. 
Le bourgeon axillaire, dans tous les cas, est d'origine strictement caulinaire, 
au même titre que l'initiale de feuille. 

b) Dans l’initiale foliaire, les deux cloisons obliques qui isolent l’apicale 
de feuille proprement dite se forment en sens inverse des cloisons successives 
de l’apicale d’axe (« antidromie ») (PI. 2, fig. 11 ; PI. 3, fig. 13 et 15). Une 
exception a été constatée (PI. 3, fig, 14), sur une dizaine d’observations. 

c) Dans un segment de l’apicale d’axe, la deuxième cloison péricline 
qui affecte les cellules prismatiques I sépare les potentialités de la cellule 
profonde et de la cellule prismatique superficielle ainsi isolées. La première 
évolue en tissu stélique, la deuxième en tissu cortical. Dans ce système, 
l’absence de cloison péricline 2 au sein des cellules prismatiques, lors de 
toute initiation, apparaît fondamentale. 

d) Du début de la mise en place de l’apicale de feuille et jusqu’à l’entrée 
en fonctionnement de celle-ci, le procambium sous-jacent est un tissu 
d’origine caulinaire. Seuls seront interprétés ici comme tissus foliaires les 
tissus issus du fonctionnement de l'apicale foliaire. 


3. — SEGMENTATION DE L’APICALE FOLIAIRE 
ET INITIATION DU BOURGEON 

En même temps que l’apicale foliaire subit ses premiers cloisonne¬ 
ments, l’apicale du bourgeon est individualisée. 

a) L'apicale de feuille est tétraédrique à son initiation. Son orientation 
est particulière par rapport à l’apicale d’axe (PI. 3, fig. 13, 14 et 15). Elle 
isole ensuite son premier segment S! contre la cloison oblique Cl.ol 
(PI. 4, fig. 19 et 21). Le deuxième segment fait face au premier et le rejoint 
vers l’avant (— face adaxiale de la future feuille) (PI. 4, fig. 22; PI. 5; fig. 23). 
Du côté abaxial, les deux segments ne sont pas jointifs (PI. 4, fig. 22; PI. 5, 
fig. 24). 

Ces deux premières divisions sont fondamentales. 

— Elles inaugurent le fonctionnement bifacial de l’apicale foliaire. 
Son plan de symétrie est maintenant bilatéral, et passe par l’axe de la tige. La 
feuille est défin : tivement orientée (PI. 4, fig. 22), suivant le plan qui prévaut 
chez les Fougères. 


Source : MNHN, Parts 


- 502 — 



Source : MNHN, Pans 



- 503 - 


— Les premiers tissus foliaires ainsi formés vont éloigner l’apicale 
de feuille de l’initiale du bourgeon, jusque-là contiguës. La base des seg¬ 
ments foliaires constitue le procambium de la stèle foliaire proprement 
dite (fîg. C). 

b) L'initiale du bourgeon axillaire est une cellule prismatique I (PL 2, 
fig. 12; PL 3. fig. 18; PL 5, fig. 25). Elle repose sur la même cloison péri- 
cline Cl.pl. que l’initiale de feuille : celle du segment dont elles font partie. 
Cette initiale ib paraît généralement un peu plus courte que l’initiale de feuille 
(PL 2, fig. 12; PI. 3, fig. 18) pour des raisons de courbure propres à tout 
cloisonnement péridine (l’initiale du bourgeon est plus proche de l’apicale 
d’axe), ainsi qu’en raison du recloisonnement intense au niveau du pro¬ 
cambium. 

Cette initiale subit deux cloisons anticlines obliques Cl.oJ et Cl.o2 
(PL 4, fig. 20; PI. 5, fig. 26 à 28; PL 6, fig. 32), qui isolent l’apicale de bour¬ 
geon Ab. De même que la cloison péridine Ci.pl. ces cloisons obliques 
1 et 2 vont se situer légèrement au-dessus de celles de la feuille corres¬ 
pondante (PI. 5, fig. 28 ; PI. 6, fig. 31 et 32). Ces deux cloisonnements obliques 
se succèdent dans le même sens que ceux de l’apicale d’axe (PL 1, fig. 6 



PI. 2. — 7, T. crhpum, C.T. : le segmen] S2 es] plus ressegmenté que dans la fig. 6. Apex dextrc. 
> 300; 8, T. radicans, C.T. : la segmentalion es] à peu près au même slade que dans 
la fig. 7. Ce slade succédé à celui de la fig. 5 ; ceci permet de suivre la segmentation sur 
une seule espece (ici T. radicans). Apex scneslrc- x 300; 9, T. radicans, C.T. : l’apicale 
d’axe Aa esl énorme, prèle à se diviser. Le segmenl 1 montre 4 cellules. Nolons que 
dans la fig. 4, le segmenl S2 ne montrait que 3 cellules. Apex dextre. x 300; 10, T. cris¬ 
pant, C.L. langcntielle : léO u de l’apicale d’axe, une cellule prismatique I (= l’ensemble 
Csl 4- if2) vicnl de se diviser par une cloison oblique Cl. al. Celle-ci arrive au niveau 
des cloisons péridmes Cl. p2 des cellules prismatiques II qui l’enlourem. Au-dessus de 
ces cloisons peridines 2, le lissu cortical C esl déjà individualise, x 300; 11, T. enspum, 
C.T. : l’initial ion de la feuille, à 90 u de l’apicale d’axe, dans le jeune segmenl SS, pcul 
être identifiée à sa première cloison oblique Cl. ol. On peut noter également un début 
de rcsscgmentalion entre l’initiation et l’apex (r). La jeune stèle de la feuille 2 se situe 
dans le segment S7. Apex dextre. x 300; 12, T. radicans, C.L. (la coupe csl presque radiale, 
et passe par 'c segmenl SI). SI a subi une cloison péridine, déjà ancienne (1). A 50 u 
de l’apicale, l’initiale de feuille monlre la base de la cellule-sœur Csl isolée de la cellule if2 
par la cloison oblique Cl. ol. (cf. fig. 10). Contiguë à celles-ci, une cellule prismatique i 
représente l’inilialc du bourgeon ib. La cellule prismatique séparant St el ib a déjà subi 
une cloison péridine 2. Cette cloison (2) relativement précoce annonce la ressegmen- 
lation qui séparera l’apex du complexe feuille-bourgeon. x 300. 


Source : MNHN, Paris 
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et PI. 5, fig. 26; PI. 2, fig. 7 et PL 5, fig. 27). Le cas paraît général. L’apicale 
du bourgeon va continuer à se segmenter dans ce sens : les bourgeons 
axillaires sont homodromes aux axes qui les portent. 

De même que dans l’initiation foliaire, les bases des cellules-sœurs 
Csl et Cs2, de l’apicale du bourgeon, vont se diviser pour donner du 
procambium pc (PI. 6, fig. 33 et fig. C). 

Le procambium, issu des cellules sœurs Csl de la feuille et du bourgeon, 
est immergé dans la stèle commune de l’axe principal au niveau des cloisons 
périclines Cl.p2 (PL 4, fig. 19; pl. 5, fig. 28; PL 6, fig. 31 à 33 et fig. C). 
Au contraire, le procambium issu des cellules sœurs Cs2 de ce complexe 
latéral, est dégagé de la stèle principale (mêmes figures). 11 constitue la 
stcle commune du complexe latéral, stèle à laquelle participe également 
une partie du procambium issu des cellules sœurs Csl. 


II. — DÉVELOPPEMENT DU COMPLEXE LATÉRAL 
1. — LA FEUILLE 

Chez les espèces étudiées, l’apicale, bifaciale après l’émission de ses 
deux premiers segments, se cloisonne alternativement de part et d’autre 
de son plan de symétrie. Les segments sont maintenant jointifs sur les 
deux faces adaxiales et abaxiale de la feuille. Un cloisonnement péricline 
isole du procambium, à la base chaque segment, pour constituer la stèle 
foliaire (Pl. 8, fig. 37). 

Le développement de la feuille est plus rapide que celui du bourgeon 


Source : AANHN, Pans 
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axillaire correspondant (comparer les fig. 26 et 27 de la PI. 5 et fig. 20 et 33 
des PI. 4 et 6). 


2. — LE BOURGEON 

Son apicale produit quelques segments, puis s’arrête de fonctionner. 
Dans les conditions végétatives normales cet arrêt semble définitif chez la 
plupart des espèces à tige dressée que nous avons étudiées, sauf chez 
T. crispiforme. Chez les especes rampantes, l’arrêt est parfois transitoire, 
le bourgeon pouvant donner lieu à une ramification. Chez T. crispiforme , 
T. radicans et T. giganteum des initiations de complexes latéraux ont pu 
être observées sur des bourgeons axillaires, en plusieurs points de l’axe 
principal. 


3. — LE COMPLEXE LATÉRAL 


Le fonctionnement des apicales latérales éloigné la jeune ébauche 
foliaire de celle du bourgeon. Les bases procambiales de leurs segments 
respectifs constituent les stèles divergentes du bourgeon et de la feuille 
(fig. C). 

On remarque une variabilité spécifique (et intraspécifique chez T. radi¬ 
cans) dans le développement relatif du complexe latéral et de l’axe prin¬ 
cipal. Les figures 35 et 36 illustrent deux cas extrêmes : 


— L’apex de T. crispum (PI. 7, fig. 25) présente des complexes latéraux 
très peu développés et néanmoins éloignés de l’apicale d’axe. La stèle 
commune de chaque complexe latéral se raccorde en profondeur à celle 
de l’axe principal. 



Source : MNHN, Pans 
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- - Au contraire, chez T. radicans (PI, 8, fig, 36), la feuille et le bour¬ 
geon s’éloignent l’un de l’autre en même temps que l’ensemble du complexe 
latéral sc sépare de l’apex. 

Au stade adulte, on obtient dans le premier cas, un bourgeon appa¬ 
remment inséré sur la base du pétiole (Fig. D) et dans le deuxième cas, le 
bourgeon est axillaire, et parfois même semble porté par l’axe, en avant 
de la feuille (Fig. E). T. radicans peut présenter tous les cas, dans un éventail 
de variabilité plus restreint. L’histogénèse, étudiée au niveau apical, permet 
de préciser que dans tous les cas, ce bourgeon est ontogéniquement axillaire. 


III, INITIATIONS SUCCESSIVES DES COMPLEXES LATÉRAUX 
1. — POSITION DE LA FEUILLE DANS LE SEGMENT 

11 a déjà été souligné que l’initiation latérale, à un stade donné, se 
situe dans la partie médiane postérieure d’un segment donné pour une 
espèce considérée. Il y a donc une relation directe entre segmentation 
apicale et initiation latérale. 



PI. 3, — 13, T. radicans, C.T. : initiation de feuille a 80 u de l’apicale d’axe, dans le segment S4 
{m — mitose située entre l’apex el l’inilialion). La cellule sœur Csl est déjà divisée. 
L’apicale de feuille est individualisée ; elle csl tétraédrique à ce stade. Apexdextre. x 300; 
14, T. radicans, C.T. ; même stade que dans la fig. 13, observé sur un autre apex. Une 
cellule ifo, distincle par son noyau peu chromatique, semble devoir être A l’origine du futur 
bourgeon axillaire. Apex dextre. x 300; 15, T. radicans, C.T. ; initiation foliaire siluée 
à 100 « de l’apicale d’axe, dans un segment S4, plus âgé que les segments correspondants 
des fig. 13 et 14. (Noter que le segment SI s’est divisé). Les cellules portantes de l’apicale 
de feuille sont egalement recloisonnces. Apex dextre. x 300; 16, T. radicans, CA. tan- 
gentielle ; l’apicale de feuille Af est à 80 u de l’apicale d’axe. La cloison oblique Cl. ol. 
dont on voit la base de face, arrive au niveau des cloisons périclines 2 des cellules pris¬ 
matiques 11 voisines. La cloison oblique Cl. o2, vue de profil, repose sur la cloison oblique 
CL ol. x 300; 17, T. radicans, C.L. oblique i l'apicale de feuille Af est à 90 n de l’apicale 
d’axe, x 300; 18, T. radicans, C.L, radiale ; l’aslénsque indique le niveau de l’apicale 
d’axe. (La coupe n’est pas rigoureusement radiale, cf. fig. 12.) L’apicale de feuille Af 
est à 90 u. L’initiale du bourgeon ib, contiguè à celle-ci. n’a encore subi que sa première 
cloison péncline. On peut voir une cloison péricline 2 entre le complexe feuille-bourgeon 
et l’apex, x 300. 
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2. — PHYLLOTAXIE 

Toute initiation est émise à 120° de la précédente (PI. 2, fig. Il) et 
diverge ensuite. Chez T. radicans, cette divergence va atteindre près de 
180° au cours du développement. Cette espèce paraît ainsi distique au stade 
adulte. Par contre, le jeune sporophyte a une phyllotaxie spiralée. 

La phyllotaxie a été établie pour un certain nombre d’échantillons 
dresses ou prostrés, à partir d’observations effectuées à la loupe binoculaire. 
Une grande variabilité peut être rencontrée au sein d’une même espece, 
voire sur un même échantillon. Les échantillons à croissance régulière 
admettent plusieurs systèmes de spirales phyllotaxiques (Fig. F). D’autres 
présentent des irrégularités de croissance, et par suite, une phyllotaxie 
variable (Fig. F, G, H, I). 

Un seul système reste applicable à tous tes cas et à toutes les espèces 
observées: celui des 3 spirales phyllotaxiques. Il convient également à toutes 
les autres fougères que nous avons pu ctudicr directement, ainsi qu’aux 
espèces décrites dans les publications antérieures (à l’exclusion des fougères 
distiques au niveau de l’initiation apicale). 

Ce système phyllotaxique, ainsi que la divergence observée entre deux 
initiations successives, incitent à nouveau à établir une relation entre la 
segmentation de l’apicale trifaciale et l’initiation latérale. 



PI. 4. — 19, T. meifolium , C.L. oblique : l’apicale de feuille Af, située à 200 y. de l'apicale d’axe 
(flèche) a produit son premier scgmcnl S. 11 repose sur la 2 e cloison oblique Cl o2. La 
l ,e cloison oblique arrive au niveau de la 2® cloison péncline Cl. p2 des cellules voisines, 
x 300; 20, T. giganteum , C.L. radiale ; l'apicale de feuille Af. siluée à 215 v. de l'apicale 
d'axe, a produit son premier segmeni SI. Conirairemenl à ce qui a été observé chez les 
au!res espèces, on peu! constaier ici un développement presque synchrone de la feuille 
et du bourgeon, au moins dans leurs premiers stades. L'apicale de bourgeon Ab esl ne] te 
(flèche), entre ses deux cellules sœurs (voir plus loin ; imlialion du bourgeon), x 300; 
21, T. meifotmm, C.T. : l'apicale de feuille -t/qu'on a pu idenlifier ici à l'aide des coupes 
sous-jacentes, a émis son premier segment S. Elle est situee à 160 u de l'apicale d’axe, 
dans le segment S5. Apex dextre. x 300, 22, T. radicans , C.T. : l’apicale de feuille Af 
siluee à 115 u de l'apicale d'axe, a émis deux segments SI el S2. Une zone privilégiée 
esl cy]illogiquement distincte à l'emplacemenl du bourgeon axillaire (flèche), mais rien, 
dans le cloisonnement des cellules, ne laisse prévoir son initiation. Les coupes sériées 
sous-jacentes permetlent de conslaler que les deux premiers segments de la feuille ne 
son] pas jointifs du côté abaxial du primordium. Apex dexire. x 300. 
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— T. crlspiformc ; F, échanlillon à croissance régulière. Les systèmes phyilotaxiques 
à 3, 5 et 8 spires sont représentés; G, échantillon 4 croissance irrégulière (phyllotaxie 
normale des feuilles 1 à 7 et 11 à 22; phyllotaxie très lâche des feuilles 7 à 11). Deux des 
spires du système phyllolaxiquc à 5 spires ont été représentées (tirets); H, apex normaux : 

les spires d’initiation et de segmentation tournent en sens inverse :-initiation tous 

les 2 segments,-initiation tous les S segments, etc. ; I, apex faisant exception ; 

les spires d’initiation et de segmentation tournent dans le même sens :-initiation 

tous les segments. - • • • initiation tous les 4 segments, etc. 


3. — SÉQUENCE D’INITIATION DES COMPLEXES LATÉRAUX 
ET SEGMENTATION APICALE 

1. On peut imaginer une ligne spirale passant par les complexes laté¬ 
raux successifs dans leur ordre d’apparition -, La spirale d'initiation. De 
même, la spirale de segmentation passe par les segments successifs de l’api¬ 
cale d'axe, sauf exception, ces deux spirales tournent en sens inverse. 

2. Chez les espèces à feuilles rapprochées (c’est-à-dire toutes celles 
observées tet, sauf T. radicans) et dans le cas d’une initiation très précoce, 
il est possible de situer les deux derniers complexes latéraux formés dans 
les segments apicaux. On a ainsi pu constater qu’un segment sur deux était 
porteur de complexe latéral (PI. 2, fig. Il), sauf exception. 
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Chez T. radicans, plusieurs segments séparent deux initiations succes¬ 
sives. Leur nombre n’a pu être déterminé au niveau apical. Sauf exception, 
les spires d’initiation et de segmentation tournent en sens inverse. 

Les apex faisant exception pour les deux phénomènes analysés ci-dessus 
(c’est-à-dire sens respectif de rotation des spirales et rythme d’initiation) 
sont les mêmes (PI. 8, fig. 37 et 38). 

Les figures H et I résument les deux situations : 

— Dans le cas des apex « normaux », tout se passe comme si l’initia¬ 
tion d’un complexe latéral ayant eu lieu dans un segment n, le complexe 
suivant étant initié dans le segment n -f- 2 (ou bien dans la même direction, 
au bout de .v tours de segmentation de l’apicale, chez T. radicans. 

— Dans le cas des apex faisant exception, tout se passe comme si 
l’initiation d’un complexe latéral ayant eu lieu dans un segment «, le com¬ 
plexe suivait était initié dans le segment n + / (ou bien dans la même 
direction, au bout de x tours de segmentation de l’apicale chez T. radicans). 

Les sens relatifs de rotation des spires d’initiation et de segmentation 
sont l’expression d’une émission rythmique par l’apicale d’axe, de segments 
« vides » et de segments porteurs de complexes latéraux. 

La relation directe entre segmentation apicale et initiation foliaire est 
ainsi démontrée. 


DISCUSSION 

I, — FONCTIONNEMENT APICAL 
I. — DIVISION DE L’APICALE 

White (1971), après une récapitulation des travaux récents, souligne 
les difficultés rencontrées dans l’interprétation du fonctionnement apical 
des Fougères. Les résultats énoncés par les auteurs sont en effet souvent 
contradictoires. 

Le rôle histogène de l’apicale tétraédrique, proposé dès 1845 par 
Naegeli, est admis et parfois même démontré par de nombreux auteurs 
ultérieurs (Hofmeister, 1857; Hanstein, 1865-1866; Van Tieghem, 1884; 
Campbell, 1905; Bower, 1922; Schuepp, 1926; Bartoo, 1930; Cross, 1931; 
Wardlaw, 1944; Golub et Wetmore, 1948; etc.). 

En 1953, Buvat et Liard introduisent la notion d’apicale quiescente, 
chez Equisetum, notion fondée sur des critères cytologiques, Des travaux 
approfondis vont alors essayer de définir de façon plus précise le véritable 
rôle de l’apicale. 

L’apicale tétraédrique reste toujours considérée comme un élément 
histogène par Wardlaw (1956 sqq.), Bonnet (1956), Gifford (I960), 
Dasanayake (1960), Gottlieb et Steeves (1961), Hagemann (1964), 
Soma (1966), Bell et Pritchard (1968), Chiang (1972), etc. Par contre, 
elle n’est pas histogène pour d’Amato et Avanzi (1965 sqq.), Sossountzov 
(1965 sqq.), Michaux (1968, 1970 et 1971, chez le sporophyte adulte). 
Les résultats obtenus par ces derniers auteurs confirment l’état physio- 
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logique particulier des apicales et de leurs dérivées, ainsi que leur faible 
activité mitotique. Le seul argument réellement important conduisant à 
nier le rôle véritablement histogène â l’apicale des Ptéridophytcs paraît 
être celui de son endopolyploîdie. 11 nous semble toutefois discutable : 
d’une part, les deux issues possibles d’une telle constatation (sporophyte 
adulte polyploïde, ou bien initiale inerte) sont aussi peu satisfaisantes l’une 
que liautre. D’autre part, Noeske (1971) démontre le caractère aléatoire 
du test histochimique de Feulgen, en fonction de l’état physiologique 
des cellules : l’intensité de la coloration n’est pas toujours représentative 
de la quantité d’ADN que renferme un noyau donné. 

Chez Trichomanes, l’apicale tétraédrique se trouve au centre et à 
l'origine d’un complexe de segments très régulièrement recloisonnés. Son 
rythme de division est, comme nous l’avons montré, en relation avec le 
degré de rccloisonncment des segments qui en dérivent. Bien que relative¬ 
ment peu fréquente, cette division apicale est la source constante de toute 
production cellulaire dans l'apex. 

Chez les Bryophytes, l’apicale tétraédrique peut se diviser jusqu’à 
une fois par jour en période de végétation optimale dans la nature (Berthier 
et Hebant, communication personnelle). 

Par ailleurs, Hebant (1973) observe une polarité cytologique lors 
de la division de l’apicale chez Polytrichum commune. Cette polarité se 



PI. S. — 23 el 24, T. meifotium, C.L. Jangcnlielle : deux coupes sériées successives permettent 
de voir l'apicale de feuille Af. siluée à 200 n de l'apicale d'axe. L'apicale foliaire est enca¬ 
drée par ses deux premiers segmenls, non jointifs dans leur parue distale (fig. 24). Ces 
deux segments reposent très nellement à la surface de la 2' cloison oblique (2). x 300; 

25, T. radicans, C.T. passant a 20 ix en dessous du niveau de la fig. 14 : l'initiale du bour¬ 
geon axillaire esl une cellule prismatique moins recloisonnée anticlinalemenl que ses 
voisines. Celle iniliale ib est située entre l’apicale de feuille et l’apicale d'axe, x 300; 

26, T. crispum, C.T. : l'initiale du bourgeon axillaire a subi les deux cloisonnements 
obliques qui isolent l'apicale Ab. Le bourgeon axillaire sera dextre (cf. le même échanlillon 
fig. 6 = apex dextre). Il esl silué à 260 u de l'apicale d’axe, à la base d'une feuille déjà 
consliluée de 4 segments, x 450; 27, T. crispum. C.T. : l’apicale du bourgeon esl isolée 
et a donné son premier segment SI. Le bourgeon axillaire est dextre, comme l'apex 
principal (cf fig. 7), même échantillon. H esl silué à 300 u de l’apicale d’axe, à la base 
d'une feuille déjà très développée. (La feuille évolue 1res vile après son initiation, contraire¬ 
ment au bourgeon axillaire correspondant). x 450; 28, T. radicans, C.L. oblique ; l'initiale 
du bourgeon a subi sa première cloison oblique Cl. ot. Celle-ci aboutit au-dessus du 
niveau de la première cloison oblique foliaire (flèche). La feuille comporte deux jeunes 
segmenls SI el S2 peu reeloisonnés qui reposent sur la 2 r cloison oblique foliaire Cl. o2. 
L'initiale du bourgeon tb est située à 90 u de l'apicale d'axe, x 300. 
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traduit par une densité cytoplasmique plus forte du côté opposée à l’émission 
du futur segment. On peut constater une polarité comparable dans une 
apicale de racine en division, chez la Fougère Lygodium smithianum Pr. 
(Hebant, 1969, fig. 264). 

2. — ÉVOLUTION DES SEGMENTS ISSUS DU FONCTIONNEMENT APICAL 

a) C’est essentiellement sur coupes transversales que l’évolution des 
segments issus du fonctionnement apical peut être discernée. Les figures 
de coupes transversales d’apex montrant la segmentation sont malheu¬ 
reusement très rares dans les travaux antérieurs, et particulièrement chez 
ceux concernant les Fougères à symétrie axiale et à phyllotaxie spiralée. 




PI. 6. — 29, T. radicans, C.L. radiale : le bourgeon est situé à 80 u de l’apicale d'axe, à la base 
d’une feuille comportant 2 segments. L’apicale Ab de ce bourgeon est située au niveau 
de la 2° cloison oblique foliaire Cl. o2. Un début de ressegmentation r est visible entre 
le complexe latéral et l’apex, x 300; 30, T. cuprcssoides, C.L. radiale : l’apicale du bour¬ 
geon Ab. situee à 170 n de l’apicale d’axe, est maintenant individualisée. Elle a produit 
son premier segment, non visible ici, La feuille axillante a 3 segments, x 300; 31, T. pwa- 
tum, C.L. oblique ; l’apicale du bourgeon est individualisée. La feuille a deux segments. 
(L’apcx étant ici abimé, il n’a pas été possible de préciser sa distance au complexe latéral), 
x 300 ; 32, T. radicans, C.L. radiale : l’apicale du bourgeon Ab a émis son 1“ segment 
(non visible ici). La cloison oblique Cl. o2b du bourgeon aboutit au même niveau que 
la cloison foliaire correspondante. L’apicale de feuille a émis 3 segments. Noter les recloi- 
sonnements r qui séparent le complexe latéral de l’apex. Ce dernier est situé & 160 v. du 
bourgeon, x 300; 33, T. gigantrum, C.L. oblique ; le bourgeon a 600 u de l’apex (cf. 
le même échantillon, fig. 20) a 3 segments (seuls S2 et 53 sont visibles ici). La feuille 
comporte 5 segments. Elle se développe donc plus vite que son bourgeon axillaire (cf. 
T. enspum, fig. 27 et 28). Pc = Procambium issu de la base des segments du bourgeon, 
x 300; 34, T. radicans, C.L. d’une jeune feuille de 200 n ; l’apicale et son dernier segment 
se divisent de manière synchrone. Dans chaque segment, les cloisons périclines profondes 
isolent du procambium, x 300. 
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PI. 7. — 35, T, crhpiim, C.L. passant par les feuilles fl, )3 el f4 : la feuille fl est vue de face, avec ses deux premiers segments. 
La feuille 14 el son bourgeon axillaire b4, de profil, montrent leurs apicales respectives. La coupe ne passe que par les 
tissus conducteurs du complexe latéral 3, el par une portion de la feuille/J. — Remarquer ; la rapide élongation des stèles 
à 250 u environ sous la surface du « plateau apical »; le faible développement du complexe latéral par rapport 4 celui de 
l’axe, ainsi que la taille de la feuille par rapport à celle du bourgeon. — Comparer avec la ftg. 36. Le pointillé permet 
d’évaluer la partie « détachée de l’axe » au stade adulte, en morphologie externe : le bourgeon paraît alors inséré sur le 
pétiole, a sa base, x 70. 
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Klein (1884) dessine cette segmentation chez quelques Polypodes, 
Fougères à apicale tétraédrique et à phyllotaxic distique (seuls les segments 
dorsaux sont porteurs de feuilles). Sur ce materiel, la première cloison 
anticline n’est pas toujours radiale, contrairement à œ qui a été vu chez 
Trichomanes. De plus, Klein observe une grande variabilité dans la segmen¬ 
tation (toutefois, ses dessins, le plus souvent partiels, ne permettent pas 
toujours d’en juger avec suffisamment de précision; dans les meilleurs 
cas, cette segmentation paraît tout à fait homologue à celle observée chez 
Trichomanes. Notons que nous ne sommes pas toujours en accord avec 
la délimitation des segments donnée par Klein). 

Bower (1935) montre deux schémas (d’après les photos de Lang) 
des apex de Dryopteris fiiix-mas et Osmunda regaiis. où l’on peut voir les 
derniers segments émis entourant l’apicaie tétraédrique, ainsi que l’em¬ 
placement des ébauches foliaires. 

Nous avons pu également situer les trois premiers segments sur les 
figures de Hagemann (1964) (Asplénium ruta-muraria ), de Vindt-Bal- 
guerie (1971) {PhyllitiS scoiopendrium (L.) Newmann). et de Michaux 
(1971) (Pteris cretica L.). 

b) En coupe longitudinale, le cloisonnement péricline profond des 
premiers segments constitue l’une des caractéristiques essentielles du fonc¬ 
tionnement apical. La plupart des auteurs l’ont décrit ou figuré dans leurs 
illustrations (par exemple Van Thieghem (1884) chez Nephrolepis daval- 
lioicles , Campbell (1905) chez Adiantum emarginatum , Schneider (1913) 
chez Pilularia globulifeca , Bartoo (1929) chez Schizaea pusilla , Barclay 
(1931) chez Selaginella willdenowii , Cross (1931) chez Osmunda cinnamomea. 
Johnson (1933) chez Pilularia minuta. Bowfr (1922, 1935) chez les Fougères 
monostèliques, Frazer (1946) chez Dryopteris aristata, Wardlaw (1956) 
entre autres chez Asplénium nidus , Bierhorst (1971) chez Polypodinm 
peroussum. Albertis et Paolillo (1972) chez Adiantum capillus veneris). 
Nous avons pu également le retrouver sur les figures de Vladesco (1934) 
chez Gymnogramma sulphurea (plantule), de Sossountzov (1965 sqq.) 
chez Marsilea drummondii, d’EsPAGNAC (1971) chez Nephrolepis biserrata 
et de Michaux (1971) chez Pteris cretica. 

Il faut remarquer que la segmentation, en coupe longitudinale, a 
été surtout étudiée chez les Filicinées à tige grêle et à croissance rapide où 
elle est le plus facilement décelable. 

Comme on peut le constater, les premiers cloisonnements décrits chez Tri¬ 
chomanes paraissent généralisables à l’ensemble des Filicinées. Dans certains 
cas particuliers où la zone centrale (= ensemble des stèles + moelle) est pro¬ 
portionnellement très large, il est possible que plus de deux cloisons périclines 
profondes séparent cette zone du cortex, à l’intérieur descellules prismatiques. 

De même que chez les Ptéridophytes, chez les Bryophytes la première 
cloison de chaque segment est péricline, et isole les tissus centraux (Leitgeb, 
1868 et suivants : voir la mise au point de Berthier, 1972). 

c) Le cloisonnement péricline profond des segments est à l’origine 
de la zonation décrite de façon classique dans les apex de Fougères. Ce 
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cloisonnement nous paraît fondamental en ce qui concerne les potentialités 
des cellules prismatiques. Contrairement à l’opinion de Clowes (1961), 
l’apicale d’axe n’est pas seule totipotente. Les cellules prismatiques I 
conservent les deux potentialités corticales et stélaires (au sens large). 
Nous reviendrons plus loin sur leur importance lors de toute initiation. 
Mais soulignons ici le rôle qu’elles peuvent jouer dans une expérimentation. 
KuEHNERT et Miksche (1964) détruisent l’apicale et une ou deux cellules 
voisines, laissant intactes la presque totalité des cellules prismatiques I : 
l’une d’elles prend la relève de l’apicale. Un résultat comparable n’est 
pas obtenu par Wardlaw (1948) ou le traumatisme, beaucoup plus impor¬ 
tant, semble avoir détruit la totalité des cellules prismatiques I. 


3. — VARIATIONS DANS LA STRUCTURE DE L’APEX 

La structure d’un apex est essentiellement définie par le devenir des 
segments issus de la division de l’apicale, et plus particulièrement par le 
nombre de cellules prismatiques qui entourent cette dernière. Dans le 
genre Trichomanes, ce nombre de cellules prismatiques semble être en 
relation avec la taille de la stèle. Dasanayàke (I960) ainsi que Gottlies 
et Steeves (1961) soulignent que le nombre de cellules prismatiques aug¬ 
mente, chez l’adulte, alors que l’apicale reste, proportionnellement aux 
autres cellules, de même taille à tous les stades du développement. Par 
contre, pour Wardlaw (1948) qui a étudié différents groupes, beaucoup 
d’apex de grandes formes sont une réplique géante de ceux des petites 
formes. 



PI. 8. — 36, T. radiants, C.L. : passant par les apicales d’axe Aa, de feuille Afet de bourgeon Ab 
Contrairement à ce qui est observe chez T. crispum (fig. 35), le développement rapide du 
complexe latéral, dès son émission (cl tout particulièrement celui de la feuille), conduit 
ici, au stade adulte, à un bourgeon tout à fait axillaire en morphologie externe (poin¬ 
tillé). x 100; 37, T. crispum, C. T. : même apex que dans les fig. 7 et 28. Cet apex est 
dextre, ainsi que ses bourgeons axillaires. La spirale d’initiation est également dextre. 
On peut raisonnablement évaluer qu’il n’y a pas de segment « vide » entre ceux corres¬ 
pondant aux deux feuilles visibles, x 80; 38, T. meifohum. C.T. : même apex que dans 
ia fig. 21. Cet apex est seneslre. La spirale d’initiation est également scneslre. On peut 
raisonnablement évaluer qu’il n’y a pas de segment « vide » entre ceux correspondant 
aux deux feuilles visibles, x 100. 
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Ainsi la structure de l’apex ne serait pas en relation simple avec la 
taille de la stèle édifiée par le méristème. 

De même que Wardlaw (1956), nous avons pu remarquer que, dans 
les apex dormants, le recloisonnement des cellules prismatiques est beaucoup 
plus avancé que dans les apex actifs. 


11. INITIATIONS 


1. LES INITIALES 

Un seul auteur, à notre connaissance, a décrit de façon précise l’ini¬ 
tiation foliaire chez une Fougcrc : Bartoo (1930) chez Schi2aea pusilla. 
Cette Fougère émet une feuille par segment, de même que Ceratopteris 
thalictroides (Kny, 1875). L’initiation a lieu dans une cellule prismatique 
où les cloisons anticlines sont remplacées par deux cloisons obliques, ceci 
paraît être aussi le cas chez Pilularia minuta et Pilularia globulifera 
(Johnson, 1934 et Bonnet, 1955), ainsi que chez Ceratopteris thalictroides 
(Hagemann, 1964). 

Plusieurs auteurs estiment que la feuille prend son origine dans le 
massif apical de cellules prismatiques (à partir d’une cellule ou de plusieurs, 
suivant les especes étudiées) : Hoemeister (1862), Bower (1922), Frazer 
(1946), Wardlaw (1946, sqq.), Cutter (1956), Dasanayake (I960), 
Gottucb et Steevcs (1961), etc. Le stade de l'initiation n'étant jamais 
précisé, ceci n’est pas en contradiction avec les observations résumées 
ci-dessus. Par contre, la contradiction nous paraît totale avec certains 
auteurs qui considèrent l’initiation foliaire comme un « processus rapide 
et superficiel » ... « au niveau de la région mèristèmatique, épaissie par 
une activité péricline » ( - anneau initial)... « à partir d’une cellule super¬ 
ficielle,,, (qui) double de volume... » (Michaux, 1971; voir également 
Hagemann, 1964, et Sossountzov, 1965 sqq.). 

Toute initiation décelée à ses premiers stades, est caractérisée par 
son origine dans une cellule prismatique 1 (donc très proche de l’apicale), 
qui subit un recloisonnement retardé par rapport à celui des cellules qui 
l’entourent (cf. aussi Bartoo, 1929; Bonnet, 1956; etc.). 

Dans l’illustration de Smith (1966), on peut voir, chez l’hépatique 
Symphyogyna sp ., une initiale non recloisonnée, distale dans le 3 e segment, 
contiguë à sa cellule sœur-proximale et très ressegmentée. 

A propos de l'initiation du bourgeon chez les Mousses, Berthier 
précise qu’elle a lieu dans une cellule qui « échappe provisoirement aux 
mitoses accélérées des cellules voisines » (Berthier, 1972; Hebant et 
Berthier, 1972). 

Chez les Fougères, comme chez les Bryophytes, les initiales contiguës 
de feuille et de bourgeon reposent sur la cloison péricline T (l’unique chez 
les Bryophytes (Lfitgeb, 1868). 

Enfin, il nous paraît intéressant de souligner avec Bartoo (1930), que 
les racines sont initiées dans une cellule privilégiée au niveau de la cloison 
péricline 2, donc pas plus profondément en fait que les initiales de feuilles. 
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2. - L’INDIVIDUALISATION DE L’APICALE FOLIAIRE 

Klein (1884) est le seul auteur à l’avoir montrée en coupe trans¬ 
versale. Le cloisonnement péridine oblique n’est pas représenté de façon 
précise. L’auteur souligne que l’apicale de feuille montre un stade transitoire 
à 3 faces de segmentation. 

Conard (1908) précise que, lors de son initiation, l’apicale de feuille 
passe par un stade à 4 faces de segmentation, puis 3. puis 2. 

Enfin, Bartoo (1930) montre une apicale de feuille récemment isolée 
qui repose sur sa base quadranguiairc au niveau de la deuxième cloison 
péricline. 

Les descriptions de ces trois auteurs coïncident tout à fait avec ce 
qui a pu être observé chez Trichomanes : 

— la mise en place de la première cloison anticline oblique correspond 
au stade à 4 faces de segmentation; 

— la mise en place de la deuxième cloison anticline correspond au 
stade à 3 faces de segmentation; 

— l’apicaic de feuille ainsi isolée devient bifaciale lors de l’émission 
de ses deux premiers segments. Elle peut également fonctionner longtemps 
avec 3 faces de segmentation chez l’Osmonde, ou bien devenir lenticulaire 
chez Schfcaea (Bartoo, 1930), Trichomanes (Helm, 1935), etc. 

Nous avons pu reconnaître différents stades de cette initiation dans 
les illustrations de divers travaux récents, en raison de la forme particu¬ 
lière de « l’apicale foliaire », et du niveau caractéristique de son insertion : 
chez Pilularia minuta (Johnson, 1934), Dryopterts aristara (Frazcr, 1946 
et Cutter, 1956), Cyatltea manniana (Wardlaw, 1948), Pteridium aqui- 
linum (Dasanayake, 1960), Dryopterts dilata ta (Wardlaw, 1965), Preris 
cretica (adulte et jeune) (Michaux, 1971), etc. 

Les modalités de l’initiation foliaire qui viennent d’être décrites nous 
paraissent généralisables, au moins à tous les cas où une seule cellule 
est à son origine. 


3. — LES BOURGEONS 

La mise en place du bourgeon (= cellule prismatique 1) est contem¬ 
poraine de celle de la feuille chez Trichomanes, ainsi que chez Pteridium 
aquil'mum (Dasanayake, I960) et chez Pilularia (Schneider, 1913. sqq.). 
Il en est de même chez certains Végétaux supérieurs (Nëville, 1968, Espa- 
gnac et Nevillë, 1969, etc.). 

Selon Bonnet (1955), Vinitiation du bourgeon (= recloisonnement 
oblique de la cellule prismatique I) est antérieure à celle de la feuille chez 
Pilularia. Elle lui est postérieure chez toutes les autres Ptéridophytes qui 
ont été étudiées, ainsi que chez les Bryophytes (Berthier, 1972). 

Le développement de la feuille est plus rapide que celui du bourgeon, 
dans tous les cas. 
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4. — LA MÉGAPHYLLE EST-ELLE UN AXE MODIFIÉ? 

Cette hypothèse, très souvent avancée, repose sur de nombreux faits. 
Les Fougères fournissent les principaux arguments en sa faveur. 

Un rapprochement avec les Bryophytes nous semble intéressant de 
ce point de vue. 

Chez les Mousses, trois cloisons obliques isolent l’apicale du bourgeon, 
qui est située dans la partie abaxiafe du segment. Dès la première de ces 
cloisons, le sens de rotation du rameau latéral est déterminé ; il est anti- 
drome par rapport à l’axe qui le porte (Leitgeb, 1868). 

De même, la feuille de Trichomanes est isolée dans la partie abaxiale 
du segment, par deux cloisons obliques antidromes à l’apicale de l’axe 
principal. 

Enfin, les bourgeons des Mousses, de meme que les feuilles de Fou¬ 
gères, apparaissent de façon rythmique dans les segments issus du fonc¬ 
tionnement apical. 

Ces résultats ontogéniques suggèrent un rapprochement entre les 
bourgeons des Mousses et la feuille des Fougères. 

Le stade fugace de l’apicale de feuille à trois faces de segmentation, 
ainsi que l’existence chez Osmunda, d’une apicale foliaire tétraédrique 
(Steeves et Briggs, 1958) sont en accord avec cette hypothèse. Par ailleurs, 
une troisième cloison oblique, tératologique semble-t-il, a été observée 
au cours d’une initiation foliaire chez Trichomanes . 

La morphologie expérimentale montre en outre que l’induction, dans 
le sens foliaire, du devenir d’un primordium, ne devient que progressive¬ 
ment irréversible (Cutter, 1957 et 1965, Hicks et Steeves, 1966, Kueh- 
nert, 1967, 1969, etc.). 

5. — SIGNIFICATION DE LA STÈLE COMMUNE DU COMPLEXE LATÉRAL 

La stèle commune au bourgeon et à la feuille a été considérée comme 
étant d'origine caulinaire (voir ci-dessus, § II, Développement du complexe 
latéral). 

Il arrive parfois que le bourgeon avorte. Chez 7. radicans , s’il avorte 
très tôt, aucune trace histologique décelable ne subsiste sur la plante adulte 
(on peut même supposer qu’il n’a pas été initié, dans certains cas). La 
stèle de la base du pétiole peut alors présenter, dès son émission, soit une 
symétrie axiale, soit une symétrie bilatérale. On peut émettre l'hypothèse 
que la présence plus ou moins prolongée de l’initiale ou de l’apicale du 
bourgeon est responsable des variations observées. La symétrie de la 
stèle commune serait ainsi déterminée par les apicales sus-jacentes. Quand 
le bourgeon est présent, l’induction dans le sens d’une symétrie axiale 
est dominante. 

L’origine du procambium de la jeune ébauche foliaire est double, 
dans tous les cas : caulinaire à sa base, puis foliaire. Ceci est également 
relevé chez Pteris cretica par Michaux (1971). 
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III — PHYLLOTAXIE 

1. — LES TROIS SPIRES PHYLLOTAX1QUES 

Le système à 3 spires phyllotaxiques est le seul compatible avec le 
fonctionnement d'une cellule apicale à 3 faces de segmentation (dans le 
cas des Fougères à phyllotaxie spiralée). 

2. - - RÔLE HISTOGÈNE DE L'APICALE D'AXE ET INITIATION FOLIAIRE 

L’existence d'une relation entre initiation latérale et segmentation 
apicale a été niée par plusieurs auteurs : Klein (1884), Bower (1935), 
Hàgemann (1964), Sossountzov (1965 sqq.), Michaux (1971), chez le 
sporophyte adulte). 

Par contre. Schneider (1913) et Clowes (1961) considèrent comme 
possible l’existence d’une telle relation. Michaux (1971) attribue un rôle 
régulateur à l’apicale du jeune sporophyte. 

Chez Trichomanes, le rôle histogène de l’apicale d’axe a été démontré. 
Il y a induction rythmique d’initiation foliaire dans les segments qu’elle 
découpe. Ceci nous paraît généralisable à l’ensemble des Fougères. En 
particulier, l’antidromie constatée chez Trichomanes entre la spire d’ini¬ 
tiation foliaire et la spire de segmentation apicale avait déjà été signalée 
par Bower (1935) chez Dryopteris filix-mas et Osmunda regalis. Nous avons 
pu également la déceler sur l’illustration d’HAGEMANN (1964) relative à 
Asplénium ruta muraria, ainsi que sur celles de Michaux (1971) relative 
à Pleris cretica et de Vind-Balguerie(197!) relatives Phyllitisseolopendrium. 

Chez les Mousses, les bourgeons sont mis en place de façon rythmique, 
dans les segments issus de l’apicale. La spire d’initiation gemmaire et la 
spire de segmentation apicale sont le plus souvent homodromes (Correns, 
1899 et Berthier, 1965, 1972). L’antidromie des deux spirales d’initiation 
et de segmentation, qui semble habituelle chez les Fougères, est très rare 
chez les Mousses (Berthier, 1972, chez Fontinalis). 

Néanmoins, le rôle histogène de l’apicale tétraédrique paraît aussi 
fondamental chez les Ptéridophytes que chez les Bryophytes. 

Je remercie très vivement de leur aide M m “ Lancien, ainsi que MM. Hébant, 
Moisan, Oldeman et Sauvage, qui m’ont procuré, ou permis de récolter, la plus grande 
partie du matériel étudié dans le présent article, 
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